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Architecture et tendances evolutives

dans le genre Phyllanthus (Euphorbiaceae)

L. & M. Rossignol

Resume
: Dans le genre Phyllanthus un grand polymorphisme caracterise les structures mor-

phologiques actuelles. L'analyse de celles-ci a permis de dresser un schema de filiation com-
portant les di verses etapes de deux series evolutives distinctes. Ce schema se veut un resume
du deroulement des phenomenes qui ont eu lieu au cours du temps. Une approche experi-
mentale de la comprehension de mecanismes impliques dans la phylogenese de Fappareil
vegetatif de ces plantes parait tout a fait possible.

Summary : A high polymorphism of present morphological structures characterizes the genus
Phyllanthus. The analysis of these structures permits to set up a scheme of relation ships
concerning the various stages of two distinct evolutionary lines. The scheme purports to be
a summary of phenomena which occured successively in the course of time. An experimen-
tal approach to understand mechanism implicated in the phylogeny of the vegetative appara-
tus of these plants seems to be quite feasible.

Line & Martial Rossignol, Universite Paris-Sud, Laboratoire de Botanique II, Bat. 360,
91405 Orsay Cedex, France.

I. INTRODUCTION

Le genre Phyllanthus s'est revele particulierement interessant pour illustrer, chez les

vegetaux superieurs, les divers niveaux d'expression du polymorphisme. Celui-ci peut, en
effet, se traduire dans Tensemble du genre au niveau de l'analyse des structures morpholo-
giques et des numerations chromosomiques (Bancilhon, 1971 ; G. Mangenot et ah, 1977).
II se traduit egalement au niveau de differentes unites systematiques et particulierement de
« Tespece » qui peut s'averer etre en pleine evolution : par exemple chez les complexes
odontadenius (Tran-Ha & Bancilhon, 1976 ; Tran-Ha et al., 1976 ; Brunel & Roux,
1981a, 1984) et urinaria (Haicour, 1983, 1984a, b ; L. Rossignol et al., 1984). Chez l'indi-

vidu, on le trouve egalement au niveau de ses diverses parties (Bancilhon, 1969) jusqu'a
Pechelon intracellular, voire meme moleculaire.

Le but de cet article est de decrire, dans la construction des Phyllanthus, la diversite

des structures morphologiques actuelles. L'enchainement de celles-ci conduira a distinguer

dans 1'architecture du genre les tendances evolutives que nous y avons reconnues. Nous pen-
sons qu'elles permettent tres vraisemblablement de concretiser le deroulement de certaines

etapes de Fhistoire de ces vegetaux.
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II. PRESENTATIONDU MATERIEL VEGETAL

Museum
nal d'Histoire naturelle de Paris et les renseignements apportes par ceux qui ont travail!*

Hoffmann, 1931 : Webster
Airy
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Le genre Phyllanthus est essentiellement pantropical, comprenant des taxons propres a

tous les continents (africain, asiatique, australien ou americain) ainsi que de remarquables

endemiques insulaires (surtout a Madagascar, Cuba, Nouvelle-Caledonie).

II est numeriquement Tun des plus importants de la vaste famille des Euphorbiacees,

avec plus de 700 especes.

Celles-ci presentent des types biologiques tres varies appartenant a presque toute la

gamme definie par Raunkiaer : phanerophytes (petits arbres, arbustes pouvant etre lianes-

cents, arbrisseaux, grandes herbes perennes) ; chamephytes (ligneux ou herbaces) surement

tres nombreux
; quelques hemicryptophytes assez exceptionnels (P. rouxii Brunei, Brunel,

1980) ; et relativement peu de therophytes indiscutables (qui achevent obligatoirement leur

cycle en moins d'un an). Concernant l'adaptation a la vie aquatique, plusieurs especes peu-

vent vivre dans des stations inondables et supporter une immersion partielle. Cependant

deux d'entre elles seulement, P. leonardianus Lis. Mai. & Sym. (Afrique centrale) et P. flui-

tans Benth. ex Muell. Arg. (Amerique du Sud tropicale) sont mentionnees comme etant des

hydrophytes strict s (Lisowski et al., 1974 ; Raynal-Roques, 1981).

La distinction entre ligneux et herbaces, evidente lorsqu'il s'agit d'especes completement

ligneuses ou de therophytes entierement herbaces, n'est pas toujours aussi aisee car il existe

de nombreuses situations intermediaries entre ces deux categories de plantes. Les ligneux,
^

dans l'ensemble du genre, sont indiscutablement tres majoritaires. Cette donnee est apportee

par la consultation de diverses flores (Asie tropicale, Malaisie, Australie, Nouvelle-

Caledonie, Madagascar, Caraibes, Amerique et Afrique tropicales) (G. Mangenot et al.,

1977).

Le polymorphisme du genre porte aussi sur des traits morphologiques du systeme

aerien : structure de l'appareil caulinaire et floral (caracteristiques de la fleur et de ses

diverses parties, du fruit et de la graine, parfois de l'inflorescence).
|
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notre apport dans Panalyse du polymorphisme au niveau de l'ensemble du groupe est du,

pour une large part, a notre souci d'effectuer, autant que faire se pouvait, nos observations

sur du materiel vivant. 79 especes ont servi de materiel de base. Des observations ont pu

etre faites directement dans la nature, mais la partie la plus importante de notre travail a

ete fealisee sur du materiel cultive dans des serres tropicalisees du laboratoire de Morphoge-
nese vegetale experimental et en general issu de graines, plus rarement de boutures. P«ur

certains Phyllanthus ayant une existence limitee (les therophytes tout specialement), et ce,

afin de conserver notre materiel, nous avons du proceder periodiquement (environ tous les

mois) a une multiplication vegetative. On preleve des portions d'axes que Ton fait raciner

dans un recipient en verre rempli d'eau. On obtient ainsi un clone que Ton est arrive a
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maintenir, en particulier pour les especes therophytiques en notre possession, pendant plu-
sicurs annees.

L'echantillon des 79 especes que nous avons etudiees, comprenant 42 ligneux et 37 her-
baces, n'est pas representatif de l'ensemble du genre ; il est surcharge en herbaces. Cela est
lie essentiellement au fait qu'il est plus facile de recolter, dans la nature, les graines d'une
herbacee ruderale que celles d'un Phyllanthus ligneux.

La grande preponderance des ligneux est cependant mise en evidence dans notre echan-
tillon par l'indication suivante : les especes recueillies appartiennent a 21 des 30 sections dis-

tinguees par Webster (1956-1958) ; or, parmi ces 21 sections, 14 sont exclusivement compo-
ses de ligneux, 2 autres comprennent a la fois des ligneux et des herbaces et 5 sections seu-
lement ne rassemblent que des herbaces.

III. ARCHITECTURE : DIVERSITE ET TENDANCESEVOLUTIVES

Webster (1956) en se basant sur l'examen des Phyllanthus des West-Indies avait

reconnu, dans le genre, quatre classes correspondant aux 4 types architecturaux aeriens sui-

vants :

Une architecture primitive « non specialisee », dans laquelle tous les rameaux sont

equivalents et portent, suivant une phyllotaxie spiralee (type I), ou distique (type II), des
feuilles assimilatrices toutes semblables et des fleurs (sous-genre Isocladadus) ; entre ces

deux types existent d'ailleurs des termes de transition.

Une architecture evoluee (type IV) dans laquelle l'appareil caulinaire est differencie

en rameaux longs, dresses, a croissance indefinie, portant des feuilles reduites a des ecailles

(« cataphylles ») et, a l'aisselle de celles-ci, des rameaux courts, horizontaux, a phyllotaxie

distique, qui peuvent abriter des fleurs. Ces deux types d'axes caracterisent le « port

phyllanthoide » commun, avec des modulations variees, a la plupart des Phyllanthus.

Enfin, entre les types I et II, d'une part, et le type IV, d'autre part, Webster dis-

tingue une architecture intermediate (type III : sous-genre Botryanthus) dans laquelle existe

deja une differenciation en rameaux principaux dresses et rameaux lateraux floriferes mais
ces derniers ont, a leur emission, une phyllotaxie spiralee, precedant Tinstallation plus ou
moins rapide de la phyllotaxie distique, et peuvent porter des ramifications parfois aux
memes aisselles que les fleurs.

Pour preciser ces donnees et essayer d'en degager les principals tendances, nous avons

Webster

Tout d'abord, nous avons surtout pris pour references les structures morphologiques

des Phyllanthus de notre collection qui sont des especes differentes pour la plupart de celles
• * •

Webster
Ensuite, l'observation de l'appareil vegetatif aerien de certains Phyllanthus (tels que P.

odontadenius Muell. Arg., PI. 3, Q, appartenant au type IV de Webster, laisse apparaitre,

a l'evidence, une construction a partir de deux types d'axes bien distincts : les uns, dresses,

a phyllotaxie rayonnante —les axes orthotropes (AO) —, les autres, produits par eux, sub-
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horizontaux et a phyllotaxie distique —les axes plagiotropes (RP) —
. Or ces derniers, par

leur croissance limitee, leur caducite, et leurs deux rangees de feuilles etalees dans un meme

plan, rappellent a s'y meprendre des feuilles composees (« rameaux phyllomorphes »). Cette

structure singuliere, au demeurant mieux adaptee pour 1'assimilation chlorophyllienne qu'un

axe dresse, peut etre interpretee comme une etape d'un phenomene de bilateralisation, si

bien mis en evidence par Emberger (1960, 1971) dans revolution au cours des temps geolo-

giques de la structure des vegetaux vasculaires de tous les groupes systematiques. Une

feuille, les documents fossiles le montrent, est le point d'aboutissement de ces processus de

foliarisation.

La prise en compte de ces donnees nous a permis de mettre en evidence, dans l'archi-

tecture aerienne du genre Phyllanthus, des especes presentant des structures qui, curieuse-

ment et avec diverses modalites, marquent les etapes d'une telle evolution (PL 1).

II existe, en effet, des Phyllanthus a rameaux semblables {Phyllanthus a un seul type

d'axes), tous orthotropes (AO), avec feuilles assimilatrices (fa) pouvant abriter des fleurs (fl)

a leur aisselle. C'est le cas aussi bien de ligneux (P. calycinus LabilL ou P. thymoides

Muell. Arg. par exemple) que d'herbaces comme P. polygonoides Nutt. & Spr. (PL 2, A)

ou de P. lacunarius F. Muell. Ce sont les Phyllanthus presentant le niveau le plus primitif

d'organisation (niveau I, PL 1), sur lesquels les phenomenes de bilateralisation, de foliarisa-

tion n'ont pas eu de prise.

A partir de structures de ce type, ces processus sont intervenus manifestement de deux \

f aeons differentes determinant deux grandes series evolutives. Dans un cas, A, ils inter essent

seulement des axes lateraux, la plante conservant des axes a structure entierement ortho-

trope (l'axe principal notamment) ; dans un autre, B, tous les axes sont touches plus ou

moins tot par la bilateralisation (PL 1).
i

»

Nous envisageons d'abord la serie evolutive A chez laquelle la bilateralisation ne con-

cerne que des rameaux lateraux dits plagiotropes (RP). La floraison y interesse exclusive-

ment des axes de ce type. Chez certaines especes, proches sous ce rapport de formes primiti-

ves, ces axes plagiotropes peuvent presenter encore une phyllotaxie spiralee a leur base (P-

grandifolius L.), ou bien leur position sur la tige orthotrope peut ne pas etre tres bien defil

nie (P. discoideus (Baill.) Muell. Arg., PL 3, A). De plus, leur croissance n'est pas limitee

et ils sont souvent ramifies. Dans le memetemps, l'axe orthotrope principal (APO) conserve

durant toute sa morphogenese des feuilles chlorophylliennes (fa) disposees en phyllotaxie

rayonnante et pourvues toujours au moins d'un bourgeon orthotrope latent (bos). Ces

especes font partie d'un niveau plus evolue d'organisation, le niveau II (II 1 et II 2) qui,

par rapport au niveau I, inclut des Phyllanthus pourvus de deux types d'axes : axes ortho-

tropes (AO) et rameaux plagiotropes (RP) avec, pour ces derniers, une plagiotropie encore

souvent indecise.

La structure de P. gunnii Hook., par exemple (PI. 3, B), marque une nouvelle etape

qui nous permet d'acceder au niveau III d'organisation, caracterise par une differenciation

encore plus poussee entre les deux types d'axes puisque la plagiotropie est desormais tou-

jours nettement acquise.

Chez les Phyllanthus possedant la structure de P. gunnii (niveau III 1), les rameaux

plagiotropes (RP), toujours a developpement important, apparaissent maintenant reguliere-

ment a toutes les aisselles de l'axe orthotrope principal (AOP) (ceci a partir d'un certain
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PI. 1. —Tendances evolutives dans Ie genre Phyllanthus : A, tendance evolutive ou revolution vers la plagio-

tropie ne concerne que des rameaux lateraux, Paxe principal restant toujours orthotrope ;
B, tendance evolu-

tive ou Paxe principal est lui aussi ± touche par la plagiotropie qui tend a se generahser sur tous les axes
;

I,

II, HI, differents niveaux d'organisation observes. Le niveau I correspond aux Phyllanthus de type pnmitif a

un seul type d'axes. Ensuite, deux autres niveaux comportant chacun deux types d'axes, peuvent etre notes,

sur chacune des deux tendances evolutives A ou B, suivant que la plagiotropie est encore indecise (niveau II)

ou absolument nette (niveau 111). Au niveau III la tendance evolutive A se subdivise en deux cas de figures.

: ligneux ; H : herbace ; AO : axe orthotrope ; AP : axe principal ; RL : rameau lateral
;

APO : axe

orthotrope principal ; RP : rameau plagiotrope ; fa : feuille assimilatrice ;
fe : feuille ecailleuse

;
fl : fleurs).

(L
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PI. 2. —A, Phyllanthus polygonoides Nutt. & Spr. ; B, P. maderaspatensis L. ;

emblica L. A : especc primitive a un seul type d'axes orthotropes ; B a D
vers la plagiotropie de I'axe principal. (C : cotyledon ; CC : cicatrice cotyledonaire
AP : axe principal

; APO : axe orthotrope principal ; APP : axe principal plagiotrope ; RL
RP : rameau plagiotrope

; bos : bourgeon orthotrope secondaire latent ; fa : feuille assimilatrice
ecailleuse ; fl : fleur).

C, P. caroliniensis Walt. ;
D, P«

especes montrant une evolution

AO : axe orthotrope

;

rameau lateral

;

• fe :
feuille

niveau de cet axe), ce dernier ne portant d'ailleurs que des feuilles chlorophylliennes, dispo-
f ill • a / ~

sees en phyllotaxie au 2/5 e
.

L'axe principal pourvu uniquement des feuilles assimilatrices (fa), une des caracteris-

tiques, nous l'avons vu, de l'architecture la plus primitive des Phyllanthus (niveau I), q ui

conservee

gees, disparait enfin dans l'etape ulterieure que nous allons decrire et qui correspond au

niveau III 2. Cette etape represente le type d 'organisation a la fois le plus evolue et le plus

represents dans le genre. Elle comprend une grande diversite de structures morphologiques
qui ont toutes en commun le fait que les axes plagiotropes (RP), plus souvent non ramifies,

outre qu'ils sont les seuls a porter les fleurs (fl), ont toujours une croissance limitee ; *
sont produits par un axe orthotrope principal (APO) qui, a partir d'un certain niveau, ne

•

,'

»

»

•
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forme plus que des feuilles en ecaille (fe), ne jouant aucun role dans la photosynthese. Ce
sont les Phyllanthus a rameaux dimorphes sensu stricto. Parmi eux, on peut relever deux
cas de figures. Muell
orthotrope principal est tres court, alors que, en general, il est bien developpe. C'est la que
l'on observe la plus grande diversite de structures chez les rameaux plagiotropes que Ton
peut classer arbitrairement en deux grands groupes, suivant que 1'assimilation chlorophyl-

pi. 3.>. —A, Phyllanthus discoideus (Baill.) Muell. Arg. ; B, P. gunnii Hook. ; C, P. odontadenius Muell. Arg. ;

D, P. mimosoides Sw. A : Phyllanthus a deux types d'axes mais a plagiotropie indecise ; B a D : Phyllanthus

a deux types d'axes avec une plagiotropie nette ; C et D : Phyllanthus a rameaux dimorphes sensu stricto mais

avec rameaux plagiotropes toujours simples (C) ou rameaux plagiotropes ramifies a partir d'un certain niveau

de l'axe orthotrope principal (D). (RPr : rameau plagiotrope ramifie ; rpl : rameau plagiotrope primaire ;

rp2 : rameau plagiotrope secondaire ; pour les autres abreviations, voir la legende de la PI. 2).

lienne est assumee par des feuilles normales d'un axe simple (type P. odontadenius,

PI. 3, C, RP) ou quelquefois ramifie (type P. mimosoides Sw., PI. 3, D, RPr) ou bien

qu'elle est devolue a l'axe lui-meme, cladodifie, mais ne portant plus que des feuilles

ecailles. Dans le premier de ces groupes, chez certaines especes, la bilateralisation de l'axe se

marque au niveau anatomique ;
par exemple, le rameau plagiotrope de P. urinaria L.

(PI. 4, A) presente un systeme vasculaire bilateral comme un rachis et reproduit une feuille

composee. 11 en est de memechez P. aeneus Baill. (Bancilhon, 1972) ou, en outre, certains

rameaux portent une feuille unique en terminaison de l'axe, de telle sorte que celui-ci fait
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tout a fait figure de petiole portant un limbe (PI. 4, B). On pourrait attribuer la valeur

morphologique de feuille simple au rameau plagiotrope (RP) de P. aeneus, de feuille com-

posee au rameau plagiotrope (RP) de P. urinaria (d'autant que celui-ci presente, comme
certaines feuilles dans d'autres groupes systematiques, des reactions de sensibilite conduisant

a des positions de sommeil), s'ils n'etaient pas a l'aisselle d'une feuille (fe), il est vrai par-

Pi. 4. A. Phyllanthus urinaria L.
p. .. 7 ------

'
B

'
P- aeneus Baill.

; C, P. epiphyllanthus L. ; D, P. angustifolius Sw. A a

D
:

diverses tentatives de foliarisation de rameaux plagiotropes chez des Phyllanthus a rameaux dimorphes
sensu stncto. (CL : cladode

; CLr : cladode compose ; ell : cladode primaire ; cl2 : cladode secondaire ;
pour

les autres abreviations, voir la legende de la PI. 2).

tois tres reduite, et s lis ne portaient pas les fleurs. Mais on connait des Phyllanthus (P-

muellerianus (O. Ktze.) Exell, par exemple) produisant des rameaux courts issus du develop-
pement des bourgeons axillaires latents (bos), ou existent deux types de ramifications plagio-

tropes, les unes mimant des feuilles composees jusque dans la presence a leur base d'un ren-

flement correspondant a la zone discission, mais neanmoins dont l'anatomie est a syme-

trie axiale, les autres seules floriferes sur la plante et a feuilles reduites.
Dans le deuxieme groupe, les rameaux plagiotropes sont devenus des cladodes. Ce sont

eux les sites de la photosynthese, toutes les feuilles de Taxe orthotrope principal et des

t

,

I



75

rameaux plagiotropes etant reduites a des ecailles (fe), excepte dans les premiers stades du
developpement de ces vegetaux. Ces cladodes peuvent etre le plus sou vent simples (P.

epiphyllanthus L., PI. 4, Q ou composes au moins a partir d'un certain rang sur l'axe

orthotrope (P. angustifolius Sw., PL 4, D, CLr).

Reste a considerer maintenant la serie evolutive B dans laquelle les processus de foliari-

sation, intervenant plus ou moins tot sur l'ensemble des rameaux, conduisent a une evolu-
tion vers la plagiotropie generalisee des axes. Cette serie est composee au moins de deux
branches appelees Bl et B2 qui se detachent a deux niveaux differents de la serie evolutive

principale A (PL 1).

La branche Bl a diverge au moment ou avait deja eu lieu une certaine differentiation

des axes permettant la distinction entre un axe principal (AP) et des rameaux lateraux (RL).
Pour les especes composant cette branche, l'axe issu de la graine, apres un temps de fonc-

tionnement avec une phyllotaxie rayonnante et une croissance verticale, passe a une phyllo-

taxie distique et une croissance au minimum oblique. C'est-a-dire que, dans ces cas, le

meristeme terminal de l'axe principal peut fonctionner successivement en orthotrope, puis

en plagiotrope. II y a, de plus, chez ces Phyllanthus, conservation de caracteres primitifs :

possibility de floraison sur tous les axes et feuilles toujours chlorophylliennes (fa). Dans une
premiere etape, le changement de structure peut avoir lieu, avec des hesitations, a la partie

terminale de l'axe principal (AP) et plus rapidement sur les rameaux lateraux (RL) (P.

maderaspatensis L., PL 2, B). La plagiotropie est alors indecise (niveau II). Dans une etape

ulterieure, le passage de l'orthotropie a la plagiotropie peut se produire tres precocement et

d'une maniere definitive, quelques aisselles apres le debut du fonctionnement de l'axe prin-

cipal. C'est ce que Ton peut constater chez des Phyllanthus tels que P. caroliniensis Walt.

(PL 2, Q, P. hyssopifolioides HBK, P. petraeus Chev.

On est tres proche, chez ces dernieres especes, de l'etape ultime conduisant a un indi-

vidu a structure entierement plagiotrope du type de P. fluitans Benth. ex Muell. Arg. Dans
les deux dernieres etapes citees, la plagiotropie est nette. Le niveau III d'organisation est

atteint
; mais il s'agit de la premiere etape 1 deja decrite pour ce niveau d'organisation

puisque l'axe principal est toujours pourvu uniquement de feuilles assimilatrices.

On doit mettre a une place a part le type de construction rencontre chez P. emblica L.

(PL 2, D) qui represente pour nous la branche B2. Celle-ci se detache de la serie evolutive

A plus tardivement que la branche Bl et a un niveau plus avance d'organisation qui corres-

pond cette fois-ci a l'etape 2 du niveau III. Chez ce Phyllanthus, en effet, le passage de

l'orthotropie (APO) a la plagiotropie (APP) (port oblique et phyllotaxie distique) survient

assez tardivement sur un axe principal qui, apres quelques aisselles, ne forme plus que des

feuilles ecailleuses (fe), les feuilles assimilatrices (fa) etant pour l'essentiel portees par des

axes secondaires, typiquement plagiotropes (RP).

IV. CONCLUSIONSET DISCUSSION

En premier lieu, quelle correspondance peut-on etablir entre les 4 types architecturaux

definis par Webster et les niveaux d'organisation (PI. 1) que nous avons reconnus dans la

construction des Phyllanthus!
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Notre analyse nous a amenes a adopter le memepoint de depart que cet auteur, c'est-a-

dire que le niveau d'organisation I le plus primitif est en concordance exacte avec le type I

Webster
Webster

Halle

la serie evolutive B, a l'exception toutefois de ceux de la premiere etape tels que P. made-

raspatensis qui constituent pour cet auteur des structures de transition entre les types I et II.

Le type III de Webster correspond aux especes presentant le niveau d'organisation II

et la premiere etape 1 du niveau III de la serie evolutive principale A.
Quant au type IV de Webster qui rassemble la majorite des Phyllanthus, il comprend

toutes les especes de la deuxieme etape 2 du niveau III de la serie evolutive A et la branche

B2 de la serie evolutive B.

On se rend compte que le schema de filiation des structures que nous avons dresse est

en accord avec le classement etabli par Webster a la difference pres que ce dernier n'a pas

distingue les deux modalites differentes d'acquisition de la plagiotropie qui constituent les

deux tendances evolutives A et B mises en evidence.

II est interessant de mentionner que certains des modes de croissance observes par nous

chez les Phyllanthus (PI. 1) coincident avec certains des « modeles » definis par
appliques par Halle, Oldeman & Tomlinson (1978) aux arbres tropicaux. Ainsi, les especes

les plus primitives (niveau I), pourvues uniquement d'axes orthotropes, sont construites

selon le modele d'Attims. Les Phyllanthus de la serie evolutive A comprenant deux types

d'axes bien distincts obeissent au modele de Roux (si la plagiotropie est encore indecise,

niveau II) ou au modele de Cook (si la plagiotropie est nette et s'il y a eu regression de

l'appareil foliaire sur l'axe orthotrope principal, niveau III 2. Ceux faisant partie des deux

dernieres etapes de la branche B2 dont l'axe principal passe tres tot de l'orthotropie a la

plagiotropie correspondent au modele de Troll.

Les structures morphologiques de la planche 1 qui ne repondent pas exactement a un

modele precis peuvent tout de meme etre rattachees a l'un d'entre eux. Ainsi les especes

construites comme P. maderaspatensis (l
re etape de Bl), P. emblica (B2) ou P. gunnii

(III 1, serie A) peuvent etre interpretees comme des termes de transition pouvant faire pas-

sage soit au modele de Troll, soit, pour le dernier Phyllanthus cite, au modele de Cook
(Brunel, 1975).

II est bien evident, pour nous, qu'il n'est pas question, dans V « arbre phylogenetique »

que nous avons trace, de representer des filiations entre les especes actuellement existantes

qui y sont mentionnees. II s'agit uniquement de successions vraisemblables, au cours du

temps, de structures morphologiques dont les especes citees sont actuellement porteuses.
Cette remarque est d'autant plus necessaire que nous avons ete conduits a melanger,

indifferemment, dans notre schema de filiation (PI. 1), plantes ligneuses et herbacees.
Toutes sont arrivees actuellement a materialiser le phenomene de foliarisation. Mais ce sont

tout de meme les Phyllanthus ligneux et, par eux, ceux qui sont endemiques insulaires de

surcroit, qui exhibent les structures de rameaux plagiotropes les plus originales sous ce rap-

port : pseudo-feuille simple chez P. aeneus, simple et peltee chez P. pel tat us Guill., clado-

des chez les Xylophylla, par exemple. Tout se passe comme si l'existence de ces structures

singuheres avail ete revelee, a la faveur d'un isolement tres ancien, permettant l'expression
de potentialites evolutives particulieres.

Notons aussi que la condition ligneuse est tres generate dans le genre Phyllanthus et

'»
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l'etat herbace peu frequent
; que les ligneux affirment leur preponderance dans des biotopes

naturels alors que les herbacees abondent dans des milieux anthropiques, varies et instables.

Le probleme des relations phylogenetiques entre ces deux groupes est done pose mais il

faut tenir compte dans ce domaine de la tres forte presomption d'anteriorite phylogenetique
des ligneux sur les herbaces, notion generalement admise chez les Angiospermes et qui se

degage aussi dans le genre Phyllanthus (G. Mangenot et al., 1977).

D'autres considerations peuvent etre apportees par l'etude de ce genre.

L'analyse des structures et 1'enchaTnement phylogenetique vraisemblable de celles-ci

apporte une confirmation nouvelle, nous semble-t-il, aux conclusions emises par Emberger
(1960) concernant la generalite des phenomenes de foliarisation chez l'appareil vegetatif

aerien des plantes superieures. Existe-t-il, chez les Phanerogames, d'autres genres ou on
puisse ainsi avoir, en quelque sorte, sous la main, des series de structures illustrant le phe-

nomene evolutif dans la diversite des modalites de son cheminement conduisant a la bilate-

ralisation ? Peut-etre, sous certains aspects, peut-on rapprocher ces faits de ceux observes

chez des Selaginelles (Nozeran & Espagnac, 1975) avec cette difference que, chez ces

plantes, le systeme souterrain est, lui aussi, implique.

La simple observation de V « arbre phylogenetique » (PI. 1) laisse apparaitre que cer-

tains types de structures representent apparemment des « culs de sac » de 1'evolution (en

particulier parmi les Phyllanthus de la serie B) alors que les structures de la serie A consti-

tuent les plus favorisees de 1'evolution, pouvant repondre aux appels d'exigences ecologiques

plus diverses. Elles nous paraissent etre encore susceptibles de donner naissance a de nou-

velles constructions morphologiques.

L'analyse, chez quelques especes de Phyllanthus a rameaux dimorphes bien tranches

(appartenant au niveau d'organisation III 2, Bancilhon, 1969), des phenomenes qui concer-

nent l'individu et qui determinent le « mouvement » morphogenetique de celui-ci, peut nous

eclairer sur des processus qui sont intervenus a certains niveaux de la phylogenese de l'appa-

reil vegetatif de ce genre. On a montre, en effet, que le meristeme de l'axe orthotrope a un

role organisateur ; il determine, sur les ebauches d'axes, mises en place a la suite de son

fonctionnement, une orientation vers une morphogenese plagiotrope. Suivant le stade atteint

par ces ebauches, e'est-a-dire suivant le temps d'exposition plus ou moins long a Taction

organisatrice, on peut obtenir des rameaux plagiotropes, des structures intermediaires entre

orthotropes et plagiotropes, enfin des orthotropes (Bancilhon, 1969).

II s'agit, bien entendu, de faits releves chez des Phyllanthus a rameaux dimorphes bien

tranches. La determination plagiotrope n'existe evidemment pas chez les especes entierement

orthotropes (niveau I). Elle a une autre origine chez celles ou la plagiotropie tend a se gene-

raliser sur tous les axes et que nous avons rangees dans la serie evolutive B. Dans ce cas, le

role organisateur vers la plagiotropie n'est pas devolu au meristeme orthotrope puisqu'il est

lui-meme touche par la transformation, mais a d'autres portions de la plante, peut-etre a

des actions cumulees de feuilles arrivees a un certain stade de fonctionnement.

A propos des feuilles, on peut dire qu'elles interviennent a des niveaux tres divers du

fonctionnement de l'individu et que, de plus, au cours de leur ontogenese, l'activite qu'elles

exercent peut etre tres differente voire meme opposee (Bancilhon, 1969).

Ainsi, outre leur action sur la floraison dans la dynamique de laquelle intervient aussi

le meristeme du rameau plagiotrope (Bancilhon, 1969), on a pu constater (Bancilhon,

1972) leur role direct dans les processus de bilateralisation. La symetrie bilaterale de l'appa-
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reil vasculaire des rameaux plagiotropes de certains Phyllanthus (tels que P. aeneus, P. uri-

naria) est directement correlee a Taction des feuilles portees par ces rameaux.
Cette constatation, en elle-meme, permet de situer un des points d'impact qui permet le

deroulement de certaines etapes de la phylogenese. Connaissant cela, ne peut-on pas penser

qu'une voie est ouverte permettant d'aller plus loin dans la comprehension du determinisme

de cette phylogenese? Ceci est d'autant plus concevable que chez d'autres Phyllanthus (P.

muellerianus) qui ont atteint au niveau de leurs ramifications plagiotropes, du point de vue

morphologique, une etape fort avancee des processus de foliarisation, les feuilles ne jouent

d'organisation III 2 de la serie A, provoquer un comportement morphogenetique du type de

certaines especes de la serie B.

Certes, tout ce que nous venons de presenter sur l'architecture dans le genre Phyllan-
thus ne fait pas intervenir l'analyse du polymorphisme au niveau de l'inflorescence, de la

fleur, et de ses constituants (en particulier du pollen), du fruit et de la graine.
II faut mentionner a ce niveau qu'une etude faite dans ce genre par Punt (1967) sur la

morphologie du pollen a conduit cet auteur a distinguer deux series morphologiques evolu-

tives I et II. Or, il apparait nettement, en particulier dans la premiere, que l'enchainement
etabli ne correspond pas du tout a un enchainement qui porterait sur des structures mor-

aucun role detectable sur revolution bilaterale de leur systeme vasculaire.

Les feuilles determinent aussi certains types d'orientation dans les processus biochi-

miques se produisant dans l'individu. On a pu deceler que les decoctions de feuilles de nom-
breuses especes du genre presentent une activite au minimum bacteriostatique (Nozeran &
HaKcour, 1974), liee a la presence de deux substances possedant les caracteristiques des

composes phenoliques, la mieux representee appartenant au groupe des tannins ellagiques

(Haicour, 1975). Une autre experimentation faisant intervenir diverses cultures de tissus

realisees a partir de differents organes d'une plante et dont 1'evolution est analysee au fil des

repiquages et en liaison avec les conditions lumineuses dans lesquelles elles sont placees, a

permis de conclure que Pelaboration des produits antibacteriens detectes se produit en liai-

son avec la photosynthese (HAfcouR, 1974). Les feuilles sont done directement impliquees

dans le phenomene mais, suivant le genotype de la plante, elles presentent vis-a-vis de

celui-ci des possibility diverses. Peut-etre des substances de ce type ou d'autres intervenant
dans d'autres proprietes de ces Phyllantus pourraient-elles servir de marqueurs biochimiques
pour caracteriser des filiations ou des etapes dans les phenomenes phylogenetiques ?

Ce ne sont la, certes, que quelques informations mais elles montrent qu'il existe des

perspectives pour aborder, d'une maniere approfondie, l'analyse experimentale comparee du

determinisme interne des formes de ces plantes qui conduira a comprendre les mecanismes
de la phylogenese.

II faut aussi avoir bien present a l'esprit que « le mouvement » interne de l'individu est

module par le contexte ecologique dans lequel il est place. Nous avons souligne, lors de

l'analyse des populations naturelles de P. urinaria (HaIcour et al., 1982 ; L. Rossignol et

al., 1984), combien les conditions de milieu jouaient un role au niveau, au moins, de 1'evo-

lution infraspecifique. Est-ce que Taction du milieu ne peut pas provoquer de plus grands
changements ? On peut se poser la question d'autant plus que Ton sait obtenir, sous un

conditionnement externe bien particulier, le passage a la plagiotropie chez l'axe principal

orthotrope de P. amarus (Rossignol, inedit). Autrement dit, sous l'influence de certaines

conditions exterieures, on peut, chez une plante construite comme les Phyllanthus du niveau
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phologiques de l'appareil vegetatif aerien. On peut aboutir exactement aux memes conclu-

sions si au lieu de considerer la morphologie du pollen on se base sur d'autres caracteres de

l'appareil floral (androcee notamment, Bancilhon, 1971).

Autrement dit, si Ton compare dans l'ensemble du genre Phyllanthus
y

les niveaux

d 'evolution manifestos par chacune des tendances qui peuvent etre definies pour l'appareil

vegetatif comme pour l'appareil floral, on constate que celles-ci manifestent un tres grand

dyschronisme.
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